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Аннотация

В статье описаны фазы развития ооцитов, стадии развития гонады и стадии созре-
вания репродуктивной системы глубоководной креветки Systellaspis debilis (A. Milne
Edwards, 1881). В зависимости от размера ооцита и его ядра, количества, формы, рас-
положения и размера ядрышек, степени развития фолликулярного эпителия у ооцитов
различают периоды: премейотических преобразований, прото- и трофоплазматического
роста. Период протоплазматического роста состоит из трех фаз. У ооцитов периода
трофоплазматического роста выделены также 3 фазы развития: вакуолизации, измене-
ния ядра, зрелого ооцита.

Введение

Креветка Systellaspis debilis относится к наиболее распространенным пред-
ставителям пелагического семейства Oplophoridae. Она играет важную роль в
трофических сетях мезо- и батипелагиали, будучи и промежуточным хозяином
некоторых паразитов, и объектом питания для целого ряда нектонных хищни-
ков [1]. Оогенез S. debilis ранее никем не был исследован.

В данной работе мы сохраняем неизменной терминологию, использован-
ную Р.Н. Буруковским и нами ранее [2–7]. Термин «фаза» употребляется для
обозначения конкретного состояния ооцита; понятие «период» объединяет не-
сколько фаз, закономерно сменяющих одна другую в процессе оогенеза (напри-
мер, «период протоплазматического роста»). Под «стадиями развития» яичника
мы подразумеваем конкретные этапы развития гонады, выражаемые микроско-
пическими гистологическими картинами, идентифицируемые определенным
расположением ооцитов в гонаде и фазой, в которой находится наиболее про-
двинутая в развитии генерация ооцитов, а под «стадиями зрелости» – картины
макроскопических, визуально определимых изменений репродуктивной систе-
мы (в том числе и гонады) в процессе ее функционального созревания [6, 7].

1. Результаты

1.1. Клеточный уровень (собственно оогенез). У S. debilis типичные хо-
рошо развитые ядрышки в ядрах встречаются редко. Для этого вида более ха-
рактерно присутствие в ядрах ооцитов всех фаз развития множества хромати-
новых зерен, которые только в самом начале оогенеза одиночные. В карио-
плазме развивающихся протоплазматических ооцитов они формируют бесфор-
менные хроматиновые образования размером до 12 × 16 мкм, а у вителлоген-
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ных ооцитов размер хроматиновых структур увеличивается до 26 × 30 мкм.
Вилле [8] в протоплазматических ооцитах пресноводной каридной креветки
Macrobrachium vollenhoveni (сем. Palaemonidae) также отмечает присутствие
множества ядрышек. В ооцитах у пенеоидных видов креветок (Aristaeus vari-
dens [6], Farfantopenaeus notialis [2]) количество ядрышкоподобных структур
увеличивается в течение оогенеза постепенно (в 1.5–2 раза – до 18 экз.). Так же,
как у каридной S. debilis, они, соприкасаясь, способны образовывать сложные
комплексы уже во время протоплазматического роста. Дефинитивный большой
диаметр ядра в вителлогенных ооцитах у S. debilis достигает 200 мкм, что в не-
сколько раз больше такового у пенеоидных A. varidens и F. notialis. Такое раз-
личие в значительной степени может объясняться изначальным размером ядра
у оогоний: до 8 мкм у A. varidens [6], 25–62 мкм у S. debilis. Можно предполо-
жить наличие полиплоидии у S. debilis по сравнению с пенеидными креветка-
ми. Кроме того, у систеллясписа ядро быстрее всего увеличивается на первых
этапах превителлогенеза, а у пенеоидных креветок – в течение второй части
протоплазматического роста (ПР). Общее же увеличение ядра у сравниваемых
видов примерно одинаковое – почти в четыре раза.

Изменения дефинитивного размера ооцитов и его динамика в течение
оогенеза у сравниваемых видов соответствуют изменениям у них размера ядра.

Рост ооцитов у креветок можно разделить на два этапа, совпадающие с их
периодами развития [9–11]. Уже с 1-й фазы ПР ооциты S. debelis стремительно
обгоняют в росте ооциты всех пенеоидных видов, и к концу периода макси-
мальный размер ооцитов в фазе оформленного фолликула у систеллясписа пре-
вышает дефинитивный размер зрелых ооцитов у видов из сем. Aristeidae и сем.
Penaeidae. Фолликулярный эпителий у известных нам этой точки зрения креве-
ток однослойный и образуется сначала вокруг периферических ооцитов ПР, ле-
жащих непосредственно под оболочкой гонады. У S. debilis в цитоплазме ооци-
тов 2-й фазы ПР отмечается обособление первых желтковых вакуолей еще до
формирования фолликула. Оно идет параллельно росту у них ядра. Это можно
объяснить накоплением протоплазматическими ооцитами эндогенного (внут-
риооцитарного) протеинового желтка [12–18].

Смещение начала вакуолизации цитоплазмы на период ПР у креветок на-
блюдали и раньше [15, 19].

Шарнио-Коттон [15] ооцит с оформленным фолликулом называет вторич-
ным вителлогенным, а период – вторичным вителлогенезом. Такой подход нам
кажется правильным, однако автор не указывает, в какой точно фазе развития
ооцита и на каком этапе развития гонады у исследованных ею каридных креве-
ток происходило смещение вителлогенеза на период ПР. Нами замечено, что в
течение оогенеза у впервые созревающей S. debilis первичный вителлогенез
наблюдается в яичнике дважды. Первый раз он совпадает по времени со вто-
ричным вителлогенезом (начинается у ооцитов с фазы оформленного фоллику-
ла ПР, что характеризует наступление III стадии развития гонады). Второй раз
он наблюдается в ооцитах 2-й фазы ПР в уже вителлогенном яичнике. Смеще-
ние вителлогенеза у впервые созревающих самок систеллясписа наблюдается
только в созревающих гонадах (начиная с IV стадии развития яичника, в тече-
ние V стадии), а в незрелых гонадах (II стадия развития) этого не наблюдается.
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Следующее свидетельство смещения первичного вителлогенеза мы можем на-
блюдать в яичниках только что отнерестившихся самок S. debilis, где ооциты
фазы оформленного фолликула уже заполнены вакуолями с желтковыми вклю-
чениями, а в ооцитах 2-й фазы ПР имеются такие же вакуоли.

1.2. Гонадный уровень. Гонада у систеллясписа очень компактная, вся
лежит в головогруди и не образует никаких выростов, в отличие от яичников у
нематокарцинуса и пенеоидных креветок [2, 6, 19–21]. При сравнении взаимно-
го расположения половых клеток внутри женских гонад у пенеоидных креветок
и креветки S. debilis, можно отметить ряд общих черт в строении яичников.
Положение зоны пролиферации у креветок двух триб примерно аналогичное
(вентро-медиальное) [2, 6, 19–22]. У каридных креветок происходит резкое
уменьшение размера зоны пролиферации по сравнению с тем, что наблюдается
у пенеоидных. Это, видимо, находится в связи с общим уменьшением у них
плодовитости. Релини с соавт. [23] у близких к F. notialis и A. varidens видов
A. antennatus и Aristemorpha foliacea также отмечают, что каждая часть яичника
имеет свою зону пролиферации. Половые клетки разных фаз развития у всех
креветок располагаются в гонаде зеркально симметрично ее продольной оси,
пролегающей между двумя яичниками. Направление распределения созреваю-
щих ооцитов в гонаде S. debilis происходит вдоль примерно синусоидальной
оси «канала», направленной от зоны пролиферации к дорсо-латеральной и ла-
теральной стороне каждого яичника, как будто пролиферация оогоний проис-
ходила по одному, и каждый последующий произведенный ооцит толкал впе-
ред предыдущего. У пенеоидных креветок подобного не обнаружено.

1.3. Организменный уровень оогенеза. Визуально выделяемые стадии
зрелости репродуктивной системы хорошо соответствуют отдельным стади-
ям развития гонады. У вторично созревающих S. debilis после завершения
VI стадии (стадии выбоя) репродуктивная система возвращается во II стадию
зрелости (стадия IV–II), которая диагностируется по доминированию в яичнике
сильно вакуолизированных ооцитов фазы оформленного фолликула, в отличие
от пенеоидных креветок, у которых вакуоли в половых клетках на этой стадии
не отмечаются. Первое спаривание у многих креветок происходит как раз то-
гда, когда самка находится во II стадии зрелости, что, вероятно, может стиму-
лировать дальнейшее развитие яичника (следующий репродуктивный цикл) [2,
24–29].

Относительный размер зрелого ооцита у S. debelis также существенно вы-
деляется на фоне других видов: зрелые ооциты вида (размером более 2.7 мм)
относительно более крупные при очень небольшой длине тела самок (всего до
63 мм) [2, 6, 30]. У пенеоидных креветок количество зрелых ооцитов в предне-
рестовом яичнике очень велико (до 1 300 000 экз.) [31, 32]. У S. debilis оно
варьирует от 7 до 25 ооцитов [33].

У креветки S. debilis наблюдается перерыв асинхронности развития яичника
между прото- и трофоплазматическим ростом ооцитов. Смещение начала пер-
вичного вителлогенеза у созревающих самок систеллясписа на середину про-
топлазматического роста ооцитов позволяет удлинить вителлогенез половых



ООГЕНЕЗ КРЕВЕТКИ SYSTELLASPIS DEBILIS (A. MILNE EDWARDS, 1881) 171

клеток следующего цикла развития гонады, не удлиняя продолжительность
оогенеза в целом. Это явление совпадает по времени с действительным наступ-
лением перерыва асинхронности развития гонады (к IV стадии в гонаде все
ооциты фазы оформленного фолликула приступают к вторичному вителлогене-
зу). Первичный вителлогенез у созревающих самок систеллясписа происходит
параллельно процессу дозревания ооцитов старшей в гонаде генерации. После
вылупления личинок, линьки и спаривания в гонаде запускается вторичный
вителлогенез. У этого вида происходит прямое развитие эмбриона, как и у дру-
гого представителя семейства Oplophoridae с крупными яйцами – Oplophorus
novaezealandiae. Оогенез S. debilis можно считать примером оогенеза вида с
ярко выраженной К-стратегией.

Summary

S.A. Sudnik. Oogenesis of the shrimp Systellaspis debilis (A. Milne Edwards, 1881) (De-
capoda, Oplophoridae).

The oocyte development phases, stages of gonad development and stages of reproductive
system maturing of deep-water shrimp Systellaspis debilis (A. Milne Edwards, 1881) are de-
scribed. Based on the oocytes size and its nucleus; quantity, form, arrangement, and size of
nucleoli; degree of follicular epithelium development at oocytes the following development
periods are distinguished: period of premeiotic transformations, protoplasmic and tropho-
plasmic growth. The first period consists of three phases, from which the last one – the regu-
larly shaped follicle phase. At the oocytes of trophoplasmic growth period 3 development
phases can be distinguished too: vacuolization of ooplasma, nucleus changes, mature oocyte.
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